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摘要 :2014 年 6 月 于 室内 大 型 水 槽 使 用 摄像 系统 对 金 乌贼 繁殖 过 程 进行 连续 观察 与 记录 ,通过 定性 和 定量 比较 分 析 , 解 析 其 过 
殖 过 程 中 游泳 .捕食 .求偶 .争斗 交配 及 产 卵 等 行为 特征 。 结 果 显 示 : 金 乌贼 游泳 主要 依靠 漏斗 喷 水 的 反作用 力 ,持续 游泳 能 
较 弱 ;繁殖 期 的 金 乌 贼 继续 摄食 ,能 发 现 周围 20 一 38 cm 范围 内 的 几 纳 滨 对 是 ,攻击 距离 为 7 一 24 cm, 能 在 2.1 一 6.1 s 内 完成 对 
对 虾 的 捕获 且 成 功率 极 高 ,外 源 营养 为 卵 ( 精 ) 桌 不 同步 发 育 、 分 批 产 孵 和 复杂 的 繁殖 行为 继续 提供 能 量 支 持 ;金马 贼 具 明 显 的 
求偶 行为 ,规格 差异 是 影响 求偶 的 重要 因素 ,其 中 雄性 亲本 更 倾向 选择 与 自 喘 规格 相当 或 略 小 的 肉 性 ,而 上 肉 性 亲本 则 更 倾向 于 
选择 大 规格 ( 较 大 规格 争斗 易 获胜 ) 的 雄性 ; 金 乌 贼 一 次 交配 持续 125—398 s, 雄 性 有 明显 的 精子 移 除 行为 和 领域 性 ,交配 后 雄 
性 伴游 在 雌性 周围 3—24 cm 范围 内 ,不 允许 其 他 乌贼 靠近 ,平均 伴游 61 min 后 会 再 次 交配 。 精 子 移 除 ,伴游 以 及 多 次 交配 是 雄 
性 金马 贼 有 效 提高 父 权 贡 献 率 的 关键 行为 基础 ;研究 结果 表明 , 金 乌 贼 采取 “多 夫 多 妻 " 的 混交 婚配 策略 ,两 性 亲本 均 存 在 多 次 
交配 现象 ,这 能 有 效 提高 雌雄 的 生殖 成 功率 和 受精 卵 的 遗传 多 样 性 。 
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Abstract: Sepia esculenta Hoyle is widely distributed in Chinese coastal waters, and the taste and the highly value of 
nutrients make it one of the most important economical species in China. This organism can grow up to 200 mm in mantle 
length during its short lifespan of 1 year or less. Mature S. esculenta individuals migrate to inshore areas to mate and spawn 
during the breeding period, which is from June to July in Xuejiadao, Qingdao in China. The reproductive behavior and 
mating strategy, which include mate selection and sperm competition, determine the quality (e.g. dorsal mantle length or 
body weight of newly hatched larvae) and quantity of offspring, and play an important role in generating genetic diversity. 
Here, sexually mature S. esculenta were captured using a basket trap off the coast of Xuejiadao, Qingdao, China, between 
May and June of 2014. The reproductive behaviors of S. esculenta, including swimming, predation, courtship, battle, 
mating, and egg-laying were analyzed using both qualitative and quantitative comparisons after observation in an indoor pool 


with an image pickup system. The results revealed that the swimming power of S. esculenta was mainly linked to the funnel 
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and could not be sustained for long periods of time. S. esculenta continued to feed on Litopenaeus vannamei ( (10.4x0.6) 
cm in total length) within a distance ranging from 20 to 38 cm and could rapidly catch prey (in 2.1—6.1 s) , illustrating 
that it utilized the energy from feeding for the non-synchronous ovarian (testicular) development, batch spawning, and 
complex reproductive behaviors. Before mating, S. esculenta demonstrated obvious courtship behavior. The males tended to 
choose females of similar or slightly smaller sizes, whereas the females tended to choose larger males. The males competed 
for females and the winner had an opportunity to mate with female. The male would begin by lightly touching the cheek of 
the female, and also maintained a head-to-head position during the mating. Before ejaculation, the males moved arm II to 
remove the sperm masses attached to the residual buccal membranes from previous matings. After sperm removal, the male 
held spermatophores ejected through its funnel with the base of hectocotylized left arm IV and then pressed the coiled arm on 
the ventral portion of the female' s buccal membrane. A successful mating lasted a relatively long time (125—398 s) , but 
the mating process could easily be interrupted by interference from other individuals nearby, especially other males. The 
male continued to guard the spawning female ( staying 3—24 cm from the female), and repeated matings occurred at an 
average interval of 61 min during the mate guarding process. Fertilized female S. esculenta individuals began to lay eggs 
approximately 4.5 min after mating. The eggs were relatively large (long axis diameter; 16.4— 20.0 mm; short axis 
diameter; 10.5—12.6 mm). Although males involved in guarding females delayed their search for other mates, they may 
have reduced the probability that the female would remate with other males. Sperm removal, guarding, and repeated mating 
could effectively improve the male success rate. The mating strategy of S. esculenta was promiscuity, and repeated instance 


of mating, in both males and females, could effectively improve the reproductive success rate and level of genetic diversity. 


Key Words: Sepia esculenta; swimming; predation; courtship; mating; sex selection; promiscuity; sperm competition 


头 足 类 具有 生长 速度 快 .生命 周期 短 .世代 更 新 快 等 特点 ,因此 繁殖 期 是 其 生命 周期 的 重要 阶段 S RE 
偶 交配 等 繁殖 行为 与 策略 不 仅 决 定 了 头 足 类 后 代 的 数量 和 质量 ,对 其 遗传 多 样 性 水 平 亦 有 重要 意义 。 目 前 ， 
国内 外 学 者 相继 报道 了 曼 氏 无 针 乌 贼 ( Sepiella maindroni ) .澳大利亚 拟 乌 贼 ( Sepioteuthis australis ) 欧洲 横 纹 
乌贼 (Sepia officianlis) 、 拟 目 乌贼 (Sepia lycidas) 虎斑 乌贼 (Sepia pharaonis ) , FC Wi ( Octopus vulgaris) ,5& Bi Wi 
(Octopus tankahkeei) 等 的 繁殖 习性 。 这 些 头 足 类 在 繁殖 期 均 具 有 明显 的 求偶 .争斗 .交配 和 产 卵 等 行为 ， 
而 在 游泳 能 力 ,摄食 .领域 范围 ,精子 移 除 交配 间隔 等 方面 存在 种 间 差 异 。 

4 BW ( Sepia. esculenta ) 属 软体 动物 门 (Mollusca) | $ Æ 4 ( Cephalopoda ) 乌贼 目 (Sepioidea) 乌贼 科 
(Sepiidae) .乌贼 属 ( Sepia) ,主要 分 布 于 我 国 黄 渤海 .东海 ,南海 ,日 本 北海 道 以 南 ,朝鲜 西 南海 域 及 非 律 宾 玫 
岛 海域 '。 一 些 研究 已 经 报道 了 金 乌 贼 的 生殖 泗 游 "1 、 亲 体 驯 化 “及 适宜 产 卵 附着 基 开 发 “等 内 容 , 但 
有 关 金 乌贼 繁殖 行为 的 报道 多 为 求偶 .争斗 和 交配 时 身体 特征 的 定性 描述 S ,对 于 其 繁殖 过 程 中 的 领域 
性 择偶 倾向 婚配 制度 和 精子 兖 争 等 交配 策略 尚未 见 系统 报道 。 

本 文 以 金马 贼 为 研究 对 象 ,， 2014 年 6 月 一 7 月 于 室内 大 型 水 槽 使 用 摄像 系统 对 其 繁殖 过 程 进行 连续 观 
察 与 记录 ,通过 定性 和 定量 比较 分 析 , 解 析 其 繁殖 过 程 中 游泳 捕食、 求偶 争斗、 交配 及 产 卵 等 行为 特征 ,探访 
金 乌贼 繁殖 期 间 的 能 量 利 用 择偶 和 精子 竞争 等 交配 策略 ,以 期 丰富 金 乌 贼 繁殖 行为 学 研究 内 容 , 并 为 其 增殖 
放流 和 资源 保护 等 提供 科学 依据 。 


1 材料 与 方法 


ex 
ed 


11 实验 材料 
2014 年 6 月 于 青岛 薛 家 岛 周 边 海域 (35$"$9'N ,120?19' E) 使 用 地 笼 网 捕获 金 乌 贼 亲 本 ,将 其 暂 养 于 青岛 
金沙 滩 水 产 有 限 公 司 的 长 方形 水 池 (5.5 mx2 mx1 m) PEM 48 ho 
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L2 实验 过 程 与 条 件 

实验 时 ,从 暂 养 水 池 中 随机 挑选 8 只 状态 良好 (色泽 鲜亮 ,活力 强 、 肌 背 部 伤痕 较 少 且 不 明显 ) 的 亲本 移 
至 实验 水 槽 (2.2 mx1.2 mx0.7 m) ,雌雄 各 半 , WETERE E (420398) g, JEK (14.12 1.5) em ; 雌性 体质 量 (400+ 
72) g He (13.55 1.6) em, 

FEH 8:00—12:00, fd H] HDR-ASIOOVR 便携 式 摄像 机 (日 本 索尼 公司 ) 和 ROV3.0 水 下 摄像 系统 (法 国 
Subsea Tech 公司 ) 连续 观察 和 记录 金 乌 贼 的 繁殖 行为 ,持续 记录 10 d。 利 用 便携 式 摄像 机 的 放大 功能 ,采用 
“随机 取样 法 ”中 重点 记录 金 乌 贼 繁殖 过 程 中 的 游泳 捕食、 求偶 争斗 .交配 及 产 卵 等 行为 ,录制 视频 为 30 
frames/s; 同 时 利用 水 下 摄像 系统 ,采用 “聚焦 个 体 采 样 法 ” S 进行 连续 录像 备用 ,录制 视频 为 20 frames/s。 每 
天 18:00 收集 统计 产 卵 量 , 并 随机 选取 5 枚 受精 卵 ,利用 游标 卡尺 测量 其 长 径 和 短 径 ,精确 到 0.01 em. 

实验 期 间 ,水槽 底部 放置 两 个 白色 海参 附 苗 秒 (43 cmx38 cmx30 em) 作为 产 卵 附着 基 ; 水 槽 内 海水 循环 
流动 ,日 换 水 量 10096 , 光 周 期 和 自然 光一 致 ,海水 盐 度 31 一 32 ,温度 20 一 23%C ,pH 值 7.7—7.8,24 h 连续 充 
氧 ; 每 日 9:00 TIR ETE PLANTROS] IR ( Litopenaeus vannamei) (全 长 (10.4+0.6) cm,n=10)。 

1.3 数据 处 理 与 分 析 

连续 录像 资料 使 用 Ulead Video Studio 15 软件 进行 编辑 。 首 先 剪 辑 8 个 样本 (4848 ) 典 型 的 捕食 求偶、 
争斗 交配 及 产 卵 行为 片段 ,每 个 样本 随机 截取 5 个 时 长 为 10 min 的 片段 ,然后 逐 帧 进行 分 析 。 和 截取 各 典型 
行为 图 ,手绘 简 图 并 利用 Photoshop CS6 进行 处 理 和 说 明 ; 以 已 知 的 金 乌 贼 胆 背 长 为 标尺 ,对 逐 帧 图 像 上 金马 
贼 的 各 种 行为 反应 距离 进行 测量 ,并 根据 视频 般 入 时 间 计 算 捕 食 速度 .伴游 时 间 交配 时 间 等 。 

使 用 SPSS 18.0 等 软件 处 理 数据 ,对 不 同 个 体 获 取 的 距离 .长 度 和 时 间 数 据 求 取 平均 值 和 标准 差 。 


2.1 游泳 行为 

繁殖 期 间 , 金 乌贼 亲 体 的 游泳 行为 主要 包括 前 进 和 后 退 两 种 类 型 。 其 漏斗 能 随意 转动 (图 11) ,前 进 时 ， 
漏斗 向 后 喷 水 , 鳍 快速 摆动 以 辅助 游泳,4 对 腕 ( 触 腕 除外 ) 紧 紧 靠 扰 伸 直 。 后 退 分 为 游泳 后 退 和 急速 后 退 , 游 
泳 后 退 是 较为 常见 的 运动 方式 ,但 当 其 受到 惊吓 或 快速 逃避 时 则 主要 出 现 急 速 后 退 ,并 和 常 伴随 喷 墨 现象 。 游 
泳 后 退 时 ,漏斗 向 前 喷 水 , 鳍 轻微 摆动 以 维持 平衡 ,4 对 腕 ( 触 腕 除外 ) 靠 扰 , 末 端 自然 松 开 ;急速 后 退 时 ,漏斗 


漏斗 转动 前 进 
Ed py A SR 
po 2 
EE 9 
Adi 
£ 4 x 前 后 2 
后 退 


1 金 乌贼 的 游泳 行为 


Fig.l The swimming behavior of S. esculenta 
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突然 向 前 喷 水 ( 墨 ) ,速度 瞬间 达到 最 快 , 鳍 无 需 摆 动 ,后退 方向 不 能 改变 ,距离 可 达 0.3 一 1.0 m((0.6x0.16) 
m,n740) 。 右 转向 游 动 时 , 头 和 腕 先 向 右 转动 ,随后 漏斗 向 左 后 方 喷 水 , 右 侧 鳍 摆动 幅度 和 频率 降低 , 左 侧 鱼 
摆动 幅度 和 频率 升 高 ; 左 转向 游 动 时 则 相反 。 金 乌贼 持续 游泳 能 力 较 弱 ,持续 游泳 34—240 s((127+60) s,n 
=40) 后 一 般 出 现 5 一 150 s((49+33) s,n=40) 的 间 吹 期 ,此 时 金 乌 贼 的 鳍 小 幅度 、 低 频率 摆动 ,漏斗 轻微 时 
水 ,4 对 腕 自然 伸展 ,基本 处 于 静止 状态 (图 1)。 
22 ”捕食 行为 

金马 贼 繁 殖 期 间 继续 进食 。 视 频 分 析 结 采 表 明 , 它 能 够 发 现在 其 周围 20 一 38 cm( (29+5) emn - 40) ji 
围 内 活动 的 几 纳 滨 对 虾 。 捕 食 行为 可 分 为 4 个 过 程 (图 2) :(1) 发 现 ( Attention) ,第 一 对 触手 高 高 答 起 并 不 停 
摆动 ;(2) 定 位 (Positioning) , 体 色 由 深 变 浅 , 并 慢 慢 接近 对 虾 ;(3) 攻 击 ( Attacking) , 距 对 虾 约 7 一 24 cm( (16+ 
4) cm,n=40) 时 触 腕 迅速 弹射 将 其 卷 住 收回 ; (4) 捕 获 (Seizure) ,其 余 4 对 腕 将 对 虾 紧 紧 固定 , 触 腕 收回 触 腕 
昨 , 此 时 身体 花纹 呈现 广 块 状 。 金 乌贼 捕食 过 程 非常 迅速 ,从 发 现 、 定 位 到 捕 提 仅 需 2.1 一 6.1 s( (4.0+1.2) s, 
=40) 。 成 功 捕获 对 虾 后 , 金 乌 贼 通常 游 至 实验 水 槽 角落 区 域 咀 嚼 吞食 ,吞食 1 尾 对 是 一 般 耗 时 超过 1 mins 
进食 结束 后 常 休息 一 段 时 间 。 繁 殖 后 期 金 乌贼 的 摄食 率 明 显 降低 ,甚至 不 再 进食 。 


定位 
攻击 捕获 


图 2 金 乌贼 捕食 行为 
Fig.2 The predation behavior of S. esculenta 


2.3 求偶 行为 

繁殖 期 ,雄性 金 乌 贼 行为 活跃 , 采 背 部 呈现 较 粗 横 条 纹 ,密布 细小 斑点 , 体 色 鲜 艳 ,类 似 “ 婚姻 色 ”; 雌性 则 
较 少 游泳 , 常 在 池 底 休息 , 须 背 部 呈现 较 大 斑点 , 横 纹 斑 不 明显 , 仅 在 两 侧 隐 约 可 见 。 雄 乌贼 主动 追逐 求偶 , 雌 
性 则 相对 被 动 地 接受 .躲避 或 拒绝 配对 。 
2.3.1 追逐 和 配对 行为 

雄性 金 乌贼 选 定 肉 性 时 , 体 色 变 得 鲜亮 ,通常 在 距 雌 性 11—54 cm((30+10) cm,z=20) 范 围 内 追逐 。 若 
雌性 无 意 配对 , 则 不 断 躲 避 , 甚 至 喷 墨 ,雄性 连续 追逐 21—74 s((52+14) s,n=20) 后 稍 作 休息 ,然后 继续 追逐 
或 改变 追逐 对 象 ; 若 肉 性 有 意 配 对 , 便 共 同 游泳 一 段 距离 (图 3) ,伺机 交配 。 
2.8.0 ”领域 行为 

雄性 金 乌 贼 为 争夺 配偶 , 常 发 生 同 性 间 的 争斗 。 配 对 成 功 的 雄 乌 贼 伴游 于 雌性 周围 3 一 24 cm( (13+6) 
cm,n=20) 处 ,有 其 他 雄性 出 现在 肉 性 周边 27 一 86 cm((55+17) cem,n=20) 范 围 内 , 护 游 雄性 体 色 变 得 异常 鲜 
艳 以 示警 告 , 若 人 侵 雄 性 无 意 冯 和 或 体型 较 小 , 则 体 色 变 暗 , 主动 游 走 ; 若 人 侵 雄 性 继续 靠近 , 护 游 雄性 会 将 第 
一 对 腕 普 起 ,其 余 3 OSEE Clu ER P) 尽力 张 开 , 身 体 倾斜 以 保护 雌性 (图 4) ,有 时 甚至 喷 墨 进行 威吓 ,此 时 人 
侵 乌 贼 体 色 变 得 异常 鲜艳 , 腕 张 开 , 与 护 游 乌贼 对 峙 ,车 对 峙 未 能 奏效 ,两 雄 乌 贼 则 用 腕 凌 管 对 方 的 肌体 ,有 时 
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追逐 行为 配对 


> gm : 


图 3 追逐 和 配对 行为 
Fig.3 Chase and matching behavior 
甚至 路 出 水 面 发 生 身体 碰撞 。 护 游 雄 性 获胜 后 则 继续 9 
守护 该 瞧 性 ,如 失败 则 离开 ,和 人 侵 乌 贼 或 可 直接 与 该 肉 < [^ 
性 配对 (94.4% ,n 218) ,或 需 追 逐 求 偶 后 才能 确定 是 否 


配对 (5.6% ,n=18)。 2 vw 
当 两 雄性 规格 差异 较 大 时 ,争斗 时 间 较 短 ; 差 异 不 q: 
大 时 ,争斗 则 变 得 异常 激烈 ,持续 时 间 能 达 40 s 左右 ， 
通常 体型 较 大 雄性 的 获胜 机 会 更 大 。 - 
2.4 交配 行为 三 
金 乌贼 交配 过 程 复杂 ,可 分 为 3 个 阶段 (图 5) ;(1) 


试探 , 雄 乌 贼 利用 腊 轻 碰 雌 性 头 部 , 知 雌 性 无 意 交 配 则 图 4 领域 行为 
不 断 闪 驮 迅速 逃离 ,和 若 有 意 交 配 则 静止 不 动 ;(2) 调 整 ， Fig.4 Territórial behavior 


雄 乌贼 张 开 腕 , 包 住 肉 性 半 侧 头 部 , 待 雌性 将 腕 张 开 , 雄 
性 立即 移动 包 住 肉 性 头 部 ,二 者 成 一 条 直线 状 ; (3) 交配 ,采取 头 对 头 的 交配 方式 。 交 配 过 程 分 为 :a, 精 子 移 
除 ,雄性 利用 第 三 对 腕 刮 去 上 肉 性 纳 精 中 处 已 粘 附 的 精美;b ,传递 精英 , 肌 部 连续 两 次 用 力 压 缩 ,雄性 葵 化 胸 
( 左 侧 第 4 腕 ) 接 住 由 漏斗 喷 出 的 精美 ;c ,放置 精 荚 , 雄 性 茎 化 腕 迅速 将 精 蔷 粘 在 雌性 纳 精 中 处。 

一 次 成 功 的 交配 (将 精 莱 粘 附 于 纳 精 寺 处 ) 所 需 时 间 为 125—398 s( (281+75) s,n=20) ,第 一 和 第 二 阶段 
耗 时 极 短 (2 一 4 s,(3.0+0.6) s,n=20) ,更 多 时 间 用 于 精子 移 除 。 交 配 阶段 ,雄性 高 度 紧张 ,推动 肉 性 缓慢 转 
动 , 同 时 警戒 四 周 ,防止 其 他 雄性 入 侵 , 当 和 人 侵 者 接近 和 警戒 范围 21—43 cm((34+6) cm,n=16) 时 ,交配 被 打 
断 , 雄 性 迅速 松 开 雌 性 并 与 人 侵 者 展开 争斗 。 

观察 发 现 , 大 规格 雄性 存在 与 非 配对 肉 性 强行 交配 现象 ,但 交配 持续 时 间 更 短 , 精 莱 常 粘 附 于 雌性 面颊 或 
脏 部 ;小 规格 雄性 则 通过 伪装 ( 淡 去 青 部 横 纹 斑 , 肌 背 部 呈现 较 大 斑点 , 抑 似 雌性 ) 缓慢 潜行 接近 未 配对 雌性 ， 
伺机 与 之 交配 。 

试探 调整 交配 


5 交配 行为 
Fig.5 The mating behavior 
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2.5 伴游 行为 

交配 结束 后 ,雄性 亲本 继续 伴游 于 雌性 周围 3 一 24 cm((13+6) cm,n=20) 处 ,以 防止 其 他 雄性 靠近 。 通 
常 雄性 伴游 23—82 min((61+15) min,n=20) 后 ,伺机 与 肉 性 再 次 交配 。 当 有 入 侵 雄 性 靠近 , 护 游 雄性 与 之 
争斗 , 若 争斗 失败 , 护 游 雄性 离开 ,入 侵 雄 性 则 迅速 (<1 min) 试 图 与 雌性 交配 。 

2.6 产 卵 行为 

交配 结束 后 ,上 肉 乌 贼 游 至 产 卵 基 附近 的 安静 角落 休息 , 约 3.2—5.3 min((4.5+0.6) min,n=20) 后 开始 产 
卵 (图 6) 。 产 卵 过 程 中 EVE 4 对 腕 靠拢 并 缓慢 游 向 产 卵 基 , 距 产 卵 基 3 一 5 em 时 , Ets JUR pb , BiR e 
微 摆动 ,然后 游 向 产 卵 位 置 ,用 第 1.2.3 对 腕 的 尖端 左右 交叉 色 住 产 卵 基 , 利 用 腕 的 扣压 力 和 漏斗 喷 水 的 冲 
力 , 将 卵 粘 于 产 卵 基 上 ,该 过 程 持续 6.2 一 7.9 s((6.9+0.5) s,n=20)。 随 后 肉 性 后 退 至 距 产 卵 基 18—30 cm 
((23+6) cm,=20) 处 ,利用 腊 拍 击 池 底 和 漏斗 喷 水 将 池 底 的 污 物 ( 池 底 未 放 泥 沙 ) 粘 于 卯 膜 表面 (图 6) , 具 
明显 的 吹 沙 护 卵 行为 。 金 乌贼 为 多 次 产 卵 ,一 次 仅 产 一 枚 ,随后 游 至 角落 处 休息 , 约 4.3 一 6.8 min( (5.3+0.6) 
min,n=20) 后 再 次 产 卵 。 

上 肉 乌 贼 每 次 交配 后 ,通常 将 卵 产 于 附着 基 同 一 位 置 , 将 其 按 左右 相间 顺序 排列 。 上 肉 乌 贼 一 般 将 卵 附着 在 
海参 禾 产 卵 基 的 中 部 略 下 方 , 产 卵 基 上 附着 卵 较 少时 呈 较 为 明显 的 区 域 分 布 ;附着 卵 较 多 时 ,上 肉 乌 贼 常 在 已 产 
卵 层 上 继续 产 卵 。 刚 产 出 的 受精 卵 呈 白色 而 透明 ,柔软 而 有 弹性 ,形似 梨 状 ,长 径 约 16.4 一 20.0 mm( (18.2+ 
1.3) mm,n=50) , 短 径 约 10.5—12.6 mm((11.3+0.7) mm,n=50)。 繁 殖 前 期 ,每 只 上 峻 乌贼 每 天 平均 约 产 卵 90 
粒 ;繁殖 后 期 产 卵 量 减 少 ,每 只 每 天 平均 约 30 粒 ,最 后 产 出 的 受精 卵 极 小 , 且 多 数 未 包 被 三 级 卵 膜 。 


图 6 FIMTA 
Fig.6 Egg-laying behavior 


3 Wit 


3.1 金 乌贼 繁殖 过 程 的 行为 特征 
3.1.1 游泳 行为 

乌贼 属 生物 具有 相似 的 运动 方式 “7 , 喷 水 推进 为 金 乌贼 提供 运动 的 主要 动力 ,并 能 辅助 改变 游泳 方向 ; 
鱼 可 以 维持 身体 平衡 ,并 通过 改变 摆动 幅度 ,频率 辅助 游泳 和 转换 方向 。 金 乌贼 游泳 能 力 比 拟 目 乌贼 差 ,游泳 
127 s 左右 需 休息 49 s, 而 拟 目 乌贼 能 持续 游泳 417 s “4 。 金 乌贼 游泳 过 程 中 常 出 现 身 体 变 色 现 象 ,分 析 认为 
是 不 同 环境 条 件 而 本 能 呈现 的 体 色 ,有 利于 捕食 和 逃避 天 敌 。 
3.1.2 ”捕食 行为 

金 乌 贼 成 体言 食 户 蟹 ( Xanthidae ) , I ih (Squilla orarotia )、 应 爪 虾 (7Trachypenaeus curvirostris ) 、 毛 是 
( Acetes ) 5 ^ ,属于 主动 攻击 型 摄食 者 ,在 繁殖 期 继续 摄食 。 而 嘉 庚 峭 繁殖 期 间 则 停止 摄食 '”( 表 1) ,分 析 认 
为 这 与 两 种 生物 的 不 同 产 卵 模式 有 关 : 金 乌贼 为 分 批 产 卵 … ,繁殖 期 持续 时 间 长 ,因此 需要 摄食 以 补充 能 量 ; 
而 嘉 庚 晴 为 一 次 产 卵 或 2 一 3 d 分 批 产 卵 '1( 表 1) ,繁殖 期 持续 时 间 短 ,自身 储存 的 能 量 即 可 满足 其 繁殖 需 
求 。 实 验 发 现金 乌贼 亲 体 的 攻击 距离 为 7 一 24 cm, 约 为 其 膳 背 长 的 0.5 一 1.7 倍 , 而 雷 舒 涵 等 研究 表明 , 金 乌 
贼 幼体 的 攻击 距离 为 彩 背 长 的 1 一 2 倍 '” ,说 明成 熟 亲 本 的 攻击 距离 虽然 随 肌 背 长 的 增加 而 增加 ,但 并 未 呈 
线性 关系 ,这 可 能 与 触 腕 的 异 速 生长 有 关 [ 。 
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实验 发 现 , 金 乌贼 捕食 迅速 且 成 功率 极 高 ,分 析 认 为 ,发 达 的 视觉 系统 ,使 其 准确 判断 周围 饵料 生物 的 
方向 和 距离 ; 触 腕 高 度 发 达 的 横 纹 肌 , 使 其 具有 快速 的 弹射 能 力 ;具有 约 10 行 吸盘 的 独特 的 触 腕 穗 ,可 以 
紧 紧 吸 住 食物 ,防止 饵料 生物 逃脱 。 繁 殖 后 期 金 乌 贼 摄食 量 明显 减少 ,推测 因 繁殖 活动 消耗 大 量 能 量 ,导致 体 
力 不 足 ,难以 快速 伸 出 触 腕 捕捉 饵料 生物 。 


表 1 4 种 常见 头 足 类 的 生殖 特性 


Table 1 The reproductive characteristics of four common cephalopods 


卵 径 /mm ett 
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Zh 本 体重 / g . i um . Specification » . 
; xu Ovarian Spawning Brood long Feeding in — Egg-protecting The fertilized egg hatching 
Species Weight of . : j of new . 
development patterns amount diameterx breeding behavior rate and survival 
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diameter dis 
金 乌贼 [13,191 a 16.4—20.0x — ui T HERR 80% 一 85%; 幼体 短 时 
Sepia esculenta ad REM AMEN m 10.5—12.6 继续 进食 无 cR 间 适 应 后 能 自主 捕食 
T- 自然 条 件 一 年 繁殖 
> SREABHA T 一 次 ;人 工 养殖 一 7.5 一 15.0x , GAEZ 82. 506 , 幼体 短 时 间 适 
一 同步 型 n 一 继续 进 ERE quM 
LO Sepiella maindroni 29-21 105—218 不 同步 年 繁殖 两 次 ; 分 批 ipee 6.5—9.0 继续 进食 天 aS 立 后 能 自主 捕食 
ep e 
y HS a 2.4—2.7x VES 84.3%; 30d 左右 的 浮 
= T NUS 。 分 批 产 卵 = 继续 进 外 NE i A 
e passis 1150 不 同步 Mit; f 2 万 -0 万 10.13 继续 进食 有 3.8 游 生活 期 JERN 
C Beli [9,22] ese usb o [cs GAV zzz. an Bs "now 
ES s u 次 产 包 或 2 15.0 一 16.0x 、 u COE B8 D 4 Ht fA 
er Octopus tankahkeei dn 3d 分 批 产儿 HD 3.8 一 4.6 个 进食 有 底 ,行动 灵敏 
m x Mp oZ 
Js 3.1.3 求偶 .争斗 行为 
je, 进入 性 成 熟 和 繁殖 期 , 金 乌 贼 有 明显 的 求偶 行为 。 与 乌贼 属 其 他 生物 类 似 '“ , 金 乌 贼 性 选择 过 程 中 , 雄 
CN WO ee ; bui s hs Eye uui ; 、 s 
=。 0 VETE ESRB GEMETE ,雌性 个 体 则 较为 被 动 地 接受 ,逃避 或 拭 绝 配对 。 实 验 中 雄性 金 乌贼 更 倾向 于 选择 与 自 


身 规 格 相 当 或 略 小 的 雌性 ,分 析 认 为 是 追逐 大 规格 雌性 需 消耗 更 多 的 时 间 和 精力 所 致 ;而 肉 性 个 体 更 易 接 受 
大 规格 雄性 的 求偶 ,这 与 大 规格 雄性 在 争斗 中 更 易 获 胜 有 关 。 因 此 ,规格 是 金 乌 贼 择偶 的 重要 影响 
KAR, 

雄性 个 体 为 争夺 配偶 , 常 发 生 同 性 间 的 争斗 , A, 5 UJ ^I Ae E TAA , RR 
为 体 表 条 纹 和 色素 斑 的 展示 、 对 嵌 , 随 后 升级 为 腕 相互 接触 和 身体 碰撞 等 ,争斗 中 取胜 的 雄性 更 易 接近 雌性 区 
域 。 观 察 发 现 , 规 格 较 大 雄性 优势 明显 , 易 在 争斗 中 取胜 并 获得 配偶 ,大 规格 雄性 亲本 甚至 存在 强行 与 非 配 对 
雌性 交配 现象 ,这 使 得 种 群 中 一 部 分 强势 个 体 拥有 多 个 配偶 并 有 多 次 交配 的 机 会 ,便于 留 下 更 多 健康 后 代 。 
3.1.4 交配 、 伴 游行 为 

不 同 于 真 峭 和 蓝 峭 ( Octopus cyanea) 的 距离 式 交 配 '3, 金 乌贼 采取 头 对 头 的 交配 方式 ,过 程 较 温和 ,多 为 
日 愿 交 配 。 交 配 过 程 中 雄性 领域 性 极 强 ,一 旦 有 其 他 乌贼 问 入 ,雄性 迅速 松 开 上 肉 性 并 与 入 侵 者 争斗 以 护卫 配 
偶 , 而 蓝 峭 则 可 一 边 交 配 , 一 边 用 非 交 接 腕 驱逐 入 侵 者 "站 。 实 验 中 金 乌 贼 两 性 亲本 均 存在 与 多 个 异性 多 次 交 
配 的 现象 ,说 明 金 乌贼 采取 “多 夫 多 妻 "的 混交 婚配 制度 。 这 与 韩 松 "” 研究 报道 的 金 乌贼 一 雌 多 雄 制 存在 差 
异 , 分 析 认 为 与 实验 所 用 金 乌贼 样本 数 相关 ,在 韩 松 的 实验 中 雌雄 杂 本 比例 为 2:18 ,雄性 亲本 数量 远 多 于 雌 
性 ,雄性 间 的 激烈 竞争 影响 着 雌雄 个 体 间 的 性 选择 。 雄 性 的 多 次 交配 能 留 下 更 多 精子 ,有 效 提高 其 生殖 成 功 
率 ; 对 于 雌性 亲本 ,虽然 多 次 交配 会 耗费 大 量 的 时 间 和 能 量 , 并 存在 许多 潜在 风险 (被 捕食 .感染 疾病 或 寄生 
虫 身 体 受 伤 等 ) ,但 有 利于 降低 因 精 液 中 无 精子 或 精子 数量 过 少 引起 受精 失败 的 风险 ,有 效 提高 卵 的 受精 
成 功率 和 遗传 多 样 性 5 , I6 fA E ( Apis mellifera capensis ) SHREK ZR ( Rapana venosa) 上 也 具有 相同 的 繁殖 
策略 。 

金马 贼 交配 时 存在 精子 移 除 行为 ,与 欧洲 横 纹 乌贼 和 澳洲 巨 乌贼 ( Sepia apama ) P 利用 漏斗 喷 水 冲 刷 
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以 除去 异体 精子 不 同 , 它 是 利用 第 三 对 腕 刮 除 其 他 雄性 粘 附 在 雌性 纳 精 喜 周边 的 精子 。 精 子 移 除 是 精子 竞争 
中 一 个 重要 的 繁殖 策略 Wad 研究 发 现 , 金 乌贼 移 除 精子 的 数量 与 移 除 时 间 呈 正 相关 。 本 研究 发 现 ， 
金 乌贼 的 一 次 交配 持续 时 间 比 虎斑 乌贼 ERTAS HK, ,使 雄 乌贼 有 更 多 时 间 移 除 精 子 , 以 提高 自身 
的 父 权 贡献 率 。 

交配 结束 后 ,雄性 金 乌贼 有 伴游 行为 ,雌性 周围 3 一 24 em 范围 内 属于 伴游 雄性 的 领域 。 欧 洲 横 纹 乌 
WU 、 曼 氏 无 针 乌 贼 ” 、 拟 目 乌 贼 ” 等 均 有 伴游 行为 ,伴游 虽然 会 耽误 雄性 寻找 其 他 肉 性 交配 ,但 可 以 有 效 防 
止 该 肉 性 与 其 他 雄性 交配 时 移 除 其 已 附着 在 雌性 纳 精 宫 处 的 精子 。 金 乌贼 多 次 交配 的 间隔 时 间 较 长 
(61 min) ,而 虎斑 乌贼 伴游 时 ,3 min 内 即 可 进行 2 一 3 We B" ,分 析 认 为 虎斑 乌贼 的 频繁 交配 是 对 交配 持续 
时 间 较 短 (<150 s) 的 一 种 补偿 机 制 。 

上 肉 性 金 乌 贼 纳 精 吉 能 够 储存 来 自 多 个 雄性 的 精 荚 , 导 致 了 精子 竞争 产生 '*” 。 精 子 竞 争 作 为 雄性 间 竞 争 
的 最 终 形式 , 极 大 地 促进 了 雄性 行为 特性 的 产生 或 改变 。 如 交配 过 程 中 的 精子 移 除 、 交 配 后 的 伴游 以 及 伴游 
过 程 中 的 多 次 交配 行为 等 ,这 些 独 特 的 繁殖 行为 能 有 效 提高 自身 的 父 权 贡献 率 。 

3.1.5 ” 产 卵 行为 

金马 贼 习 惯 在 附着 基 上 产 卵 ,这 种 产 卵 习性 与 澳大利亚 拟 乌 贼 中 欧洲 模 纹 乌贼 ' 汪 相似 ,而 与 真 峭 喜好 
在 巢穴 四 壁 产 卵 中 不 同 。 金 乌贼 平均 产 卵 量 远 低 于 真 晴 (2 一 17 万 粒 ) ,分 析 认 为 是 金 乌贼 瞧 性 亲本 个 体 较 小 
(400+72)g, 同 时 所 产 饰 子 远大 于 真 峭 卵 (2.4 一 2.7 mmx1.0 一 1.3 mm) 所 致 ( 表 1) 。 金 乌贼 采取 此 种 繁殖 策 
略 与 其 亲 体 无 护 卵 行为 相关 , 较 大 的 卵黄 和 较 厚 的 三 级 卵 膜 结 构 , 可 提高 受精 卵 姨 化 率 ;同时 金 乌 贼 初 镶 幼 体 
Wi ( 5—7 mm) 较 大 ,迅速 伏 底 ,能 较 快 适应 外 界 环境 ,具有 较 高 成 活 率 , Tf ECRIRE] Hes 28 91 30 d 浮游 生 
活期 ,死亡 率 极 高 ,因此 通过 提高 怀 卵 量 的 方式 以 保证 后 代 的 补充 ( 表 1)。 与 拟 目 乌贼 在 同一 条 卵 带 上 混合 
产 卵 "不 同 , 金 乌贼 雌性 各 自 有 单独 的 产 卵 区 域 ,更 倾向 于 将 卵 附着 在 产 卵 基 的 中 部 略 下 方 , 按 左右 相间 顺 
序 排列 ,这 能 防止 沉积 物 将 受精 卵 掩埋 ,增加 受精 卵 与 水 的 接触 面积 ,有 效 提高 受精 卵 的 县 化 率 。 

3.2 金马 贼 的 交配 策略 

繁殖 是 动物 生活 史 研 究 的 核心 内 容 , 是 物种 延续 及 物种 多 样 性 形成 的 主要 因素 'H。 而 有 性 生殖 物种 的 
雌雄 双方 共同 为 后 代 贡 献 基因 ,顺利 交配 是 生殖 繁衍 后 代 的 关键 , 肉 雄 个 体 为 达到 交配 目的 ,所 采取 的 策略 可 
以 看 作 是 经 长 期 进化 而 形成 的 一 种 适应 性 特征 。 

能 量 来 源 方面 , 金 乌 贼 卵 集 和 精 集 均 属 不 同步 发 育 型 '”, 随 着 成 熟 卵 ( 精 ) 子 的 排出 ,未 成 熟 卵 ( 精 ) 子 不 
断 发 育 并 分 批 产 出 。 这 种 分 批 产 卵 行为 ,使 仔 乌 锋 化 的 时 间 序 列 延 长 ,对 初 及 仔 乌 在 海区 的 分 散 和 存活 具有 
重要 意义 ,但 繁殖 亲 体 需 消耗 大 量 能 量 ; 同 时 金 乌 贼 繁殖 期 复杂 的 繁殖 行为 (求偶 、 争 斗 、 交 配 及 产 卵 行为 等 ) 
也 需要 能 量 支撑 ,这 对 金 乌 贼 能 量 分 配 提 出 了 更 高 要 求 。 与 真 晴 '1 类 似 , 金 乌 贼 繁 殖 期 继续 摄食 ,外 源 营 养 
为 其 繁殖 活动 提供 能 量 补充 。Rosa 等 研究 指出 ,大 西洋 长 脐 晴 (Octopus defilippi) 性 成 熟 及 繁殖 行为 所 消耗 的 
能 量 来 自 其 自 Eit ; 在 阿根廷 滑 柔 鱼 ( llex argentinus ) 的 研究 中 也 发 现 肉 性 亲本 开始 产 卵 后 外 套 腔 、 内 
脏 等 逐渐 萎缩 的 现象 "1 ,而 关于 金 乌 贼 繁殖 期 自身 储备 能 量 的 利用 等 尚 有 待 进 一 步 探 究 。 

交配 对 策 方面 , 肉 雄 亲本 在 繁殖 期 间 均 需 投 入 大 量 的 时 间 .精力 和 能 量 '** ,因此 会 根据 第 二 性 征 选择 
性 交配 ' 委 以 提高 繁殖 成 功率 。 与 三 斑 海 马 ( Hippocampus trimaculatus ) [45] 类似 , 金 乌 贼 亲本 选择 配偶 时 ,规格 
是 重要 的 影响 因素 。 在 克 氏 原 歼 是 ( Procambarus clarkia ) 和 松 材 线虫 ( Bursaphelenchus xylophilus ) 的 研究 中 发 
现 婚配 状态 也 会 影响 其 择偶 倾向 , 克 氏 原 丈 是 中 的 童子 虾 倾向 与 处 女 是 交配, 松 材 线虫 中 的 处 女 雌 虫 和 已 婚 
雌 虫 都 会 优先 选择 与 处 子 雄 虫 进行 交配 "“”] 。 金 乌贼 能 否 辨 别 配 偶 的 婚配 状态 以 及 是 否 具有 明显 的 选择 倾 
向 尚 有 待 于 进一步 研究 ,掌握 这 些 繁殖 规律 对 金 乌 贼 亲 体 培育 和 苗 种 生产 具有 重要 指导 作用 。 
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